








































































































































































Parameter  Description  Min.  Max.  Median    Min.  Max.  Median 
S  species richness  1  77  30   
ES(25)  expected species richness  1  19  13   
d50  median grain size (µm)  99  541  261    4  692  317 
Silt‐clay  silt‐clay fraction (%)  0.01  95  1.3    0  84  0.053 
TSM_mean  average total suspended matter (g.m‐³)  1.9  24  8.1    1  24  2.6 
TSM_max  maximum total suspended matter (g.m‐³)  3.8  50  28    2.3  66  7.3 
TSM_min  minimum total suspended matter (g.m‐³)  0.55  10  1.2    0.2  14  0.8 
Chl_mean  average chlorophyll a (mg.m‐3)  2  12  4.9    1.3  26  3.2 
Chl_max  maximum chlorophyll a (mg.m‐3)  4.3  35  22    2.7  39  12 
Chl_min  minimum chlorophyll a (mg.m‐3)  0.04  2.3  1.3    0.04  20  1.1 
Depth  depth of the water column (m)  2  44  15    ‐1.3  53  26 
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Model     Intercept   Silt‐clay  (Silt‐clay)²  TSM_min Year  R² 
Log(ܵ)  OLS  2.76  ‐0.81  0.34  ‐0.33  0.15  0.68 
GLS  2.75  ‐0.87  0.33  ‐0.28  0.1  0.66 
ES(25)  OLS  9.53  ‐5.36  1.73  ‐1.57  0.73 






































S  OK  S  44  42.7  320  88  spherical 
RK  residuals OLS   37  3.2  90  71  spherical 
RK  residuals GLS   34  2.6  76  69  spherical 
ES(25)  OK  ES(25)  4.3  47.5  36.5  89  spherical 
RK  residuals OLS   3.1  13.6  5.8  65  spherical 




































MEE  RMSE  MAEE  Pearson  Spearman 
S  No model  OK  0.39  14.99  11.35  0.37  0.83 
OLS  No kriging  1.17  12.41  10.08  0.61  0.85 
OLS  RK  0.56  12.35  9.86  0.60  0.85 
GLS  No kriging  ‐0.53  11.76  9.46  0.63  0.86 
GLS  RK  ‐0.37  11.84  9.42  0.62  0.87 
ES(25)  No model  OK  0.02  3.63  2.52  0.57  0.87 
OLS  No kriging  ‐0.26  2.67  2.14  0.80  0.84 
OLS  RK  0.04  2.56  2.04  0.80  0.87 
GLS  No kriging  ‐0.51  2.65  2.14  0.81  0.85 
GLS  RK  ‐0.06  2.55  2.03  0.80  0.88 
Table 4.4. Statistics of predicted and observed values of the independent validation set. Best 
values for each diversity index are in bold. MEE: mean estimation error; RMSEE: root mean‐
square estimation error; MAEE: mean absolute estimation error; OK: ordinary kriging; RK: 
regression kriging. See Table 4.1 for further definitions. 
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Final maps 
Final maps were constructed with all the available data (Fig. 4.4), resulting in 2 similar charts: 
near the Belgian coast there is a very low diversity. On average, only 9 species per sample 
were found in this region and ES(25) is about 4.4, while, for the whole region, an average 
number of 30 species per sample were found, yielding an average ES(25) of 11.8. Further 
offshore, the diversity increases considerably. Within this diverse area, there are small 
patches with high and low diversity, resulting from individual sampling points with higher or 
lower diversity than the surrounding samples. The range of these patches is larger for ES(25), 
since the range of the spatial dependency of the residuals is larger for this index. 
DISCUSSION 
Linear regression 
The final linear regression functions all comprise a linear and quadratic function of the silt‐
clay fraction, which results in a positive parabola with a minimum diversity situated around 
60% silt‐clay. Consequently, the influence of silt‐clay is not unequivocal; when the silt‐clay 
fraction exceeds this threshold, the influence becomes less detrimental. This is contradictory 
to the general belief that the silt‐clay fraction has a purely adverse effect on nematode 
diversity (Heip et al., 1985; Vanreusel, 1990; Vanaverbeke et al., 2002). However, in the case 
of strongly oxidised sediments, a positive relation between the silt‐clay fraction and 
nematode diversity has been reported before (Steyaert et al., 1999). A full coverage map of 
the redox potential was not available; however, organically enriched benthic environments 
are often encountered in areas with a high load of total suspended matter (TSM). High TSM 
values result in a reduced environment, and low values may permit highly oxidised 
sediments. Consequently, the negative correlation of species diversity with TSM may 
account for this effect. 
The linear models indicate that in recent years the observed species richness (S) has 
increased. But this ‘effect’ is observed because in the last decade only environments with 
<20% silt‐clay, thus with high species richness, were sampled. However, the relationship 
between the year of sampling and ES(25) is not significant. Similarly to S, low values of 
ES(25) were not found during the last decade, but the maximum values stayed almost the 
same over the whole period, remaining at a value of 20. This is due to the fact that ES(25) is 
a standardisation technique and is bound to an upper limit of 25.  
Both diversity indices represent different aspects of the nematode assemblages: ES(25) is 
strongly influenced by the evenness of the nematode assemblage and to a lesser extent by 
species richness. Earlier research (Merckx et al., 2009) already pointed out that evenness 
results in the best predictive models. Moreover, ES(25) is not dependent on sampling effort 
if sample area (cross‐section) is the same for all samples and can therefore more readily be 
applied to heterogeneous data, originating from different sources. 
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Fig. 4.4. Maps of the generalised least squares models, predicting the nematode diversity 
after kriging of diversity indices S (left) and ES(25) (right). Grey lines in water are bathymetric 
lines. 
Model comparison 
According to the results of the independent validation set (Table 4.4), RK performs better 
than OK in all cases. Therefore, the environmental variables explain a substantial part of the 
variation in the diversity of the nematode assemblage. The different variogram parameters 
underpin this result: the sill and range are much smaller for the variograms of the residuals.  
The nugget is accurately estimated by including the sample replicates in the analysis. Since 
the purpose of replicates is indeed to assess the variance between samples, it is, at the same 
time, an excellent estimate for the local variation between samples. Instead of lumping or 
averaging these data, it is useful to keep them apart. In this way there are 2 913 station pairs 
within the smallest range found (2.6 km for the residuals of GLS of S), rather than only 23 
pairs within this lag class, if replicates were to be averaged, which is less than the 
recommended 30 to 50 pairs (Journel and Huijbregts, 1978). In this case, the remaining 
spatial pattern in the residuals of the species richness would remain undetected and only a 
nugget effect would have been observed. As a consequence, the best model would have 
been the linear model without kriging. 
Comparing both regression methods points out that, especially for S, GLS outperforms OLS. 
This is not surprising, since the iterative process of GLS minimises spatial autocorrelation and 
estimates the regression coefficients more accurately. However, according to Kitanidis 
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(1993), OLS may often be satisfactory because the iterative process of GLS, after an initial 
OLS, results in a negligible difference in the regression parameters, which was the case for 
ES(25) in our research. 
Kriging improves, although to a lesser extent, the linear regression models. For data which 
are unevenly distributed, e.g. the samples on Kwintebank (51°15’ N, 2°40’ E), kriging has a 
declustering effect, because it takes both the distance to the interpolation point and the 
sampling configuration into account. Therefore, it is preferable to non‐declustering 
techniques, such as linear regression (Verfaillie et al., 2006). 
Final maps 
The resulting maps of species richness S and expected species richness ES(25) look quite 
similar, although both indices represent different aspects of diversity; S gives an indication of 
the number of species that are expected to be found in a 10 cm2 sample in a certain area, 
while ES(25) expresses both species richness and evenness. Thus, it seems that, in nematode 
samples in the North Sea, both species richness and evenness increase in offshore regions. 
This is in strong contrast with the coastal region. Especially the region south of the Scheldt 
estuary has a very low diversity. This area is characterised by sediments with a high amount 
of silt‐clay and a water column with elevated concentrations of chl a and TSM. Low 
nematode diversity in oxygen‐stressed, fine sediments has been described before (Vincx, 
1990; Steyaert et al., 1999), but a link, although indirect, between nematode diversity and 
water column characteristics has never been shown before. Indeed, oxygen stress in marine 
sediments is caused by the microbial mineralisation of water column‐derived organic matter 
(Graf, 1992), and our model indicates the link between water column processes and benthic 
diversity patterns. 
Limitations to this research 
Hengl et al. (2007) pointed out some limitations to RK concerning data quality, 
undersampling and extrapolation. Our data are historical data, supplied by different 
researchers within the Marine Biology Section of Ghent University. This has the advantage 
that sampling and identification techniques are similar. However, different types of sampling 
effort (e.g. small subsamples or complete cores identified) may have been applied 
depending on the intention of the original research. These differences can influence S, but 
will only slightly affect ES(25).  
The predictive maps are created for a large area and are based on the data from 153 
different stations and 562 samples. Variograms are typically derived from 100 to 200 
observations, and, the larger the number of stations, the more precise the estimation is 
(Webster and Oliver, 2007). The results of the validation set indicate that kriging only slightly 
improves the model, which is probably due to the large average distance between the 
sampling points. The distance between the sampling points is often larger than the range of 
spatial autocorrelation of the residuals, so kriging will not alter the values of these points. 
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Including new data points will result in intersecting ranges for the residuals as well, and 
kriging will then result in better estimates. 
Extrapolation of the model outside the feature area can be interpreted in 2 ways: 
extrapolation outside the geographical area and extrapolation for unknown environments. 
Concerning the geographical extrapolation, special caution should be taken when deriving 
data near the border of an area or in regions where few samples were taken. Regarding the 
environmental extrapolation, clearly the model is only suitable for known environments. 
Particularly for this research, all samples were taken with cores in soft sediments. 
Consequently, in environments where this sampling technique is not applicable, no data are 
available; therefore, the model is only valid for well‐known sandy environments and cannot 
extrapolate for, e.g., hard substrates. It is clear from Table 4.1 that the data in the dataset 
cover nearly the complete range in the maps of the environmental variables. Only the most 
extreme values are not represented in the dataset. For these data, as well as unrepresented 
combinations of the environmental data, the model should be interpreted with caution. 
Another potential issue is the limited variation in the environmental variables for the 
offshore region and the large distance between the sampling points. Since no environmental 
parameter could be identified that explains the differences in diversity in this region, the 
best model is the average value of the diversity indices for this area. 
The kriging algorithm is based on the assumption that the measurements at a certain point 
are error‐free, which is usually acceptable given the much larger spatial variability. The 
station values obtained by the GLS regression are corrected by the kriging algorithm with the 
in situ measured values. Consequently, the stations appear to be spots on the map. To 
optimise these maps, more relevant environmental variables and more sampling points 
would be needed in this area. 
CONCLUSIONS 
The growing need for detailed maps of biodiversity hotspots can be successfully fulfilled by 
regression and interpolation techniques, such as GLS and RK. When data are assembled from 
different sources, it is advisable to use diversity indices that are not dependent on sampling 
effort. In our case, ES(25) resulted in the best models: highest correlations and no outliers. 
The diversity of marine nematodes is substantially influenced by silt‐clay and TSM, which is 
also reflected in the resulting map with a species‐poor area near the Belgian coast. 
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